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 I 
摘要 
氮是所有生物体的基本营养元素。在全球海洋大部分区域，氮的可利用性和
供应经常限制生产力和浮游生物量的积累。主要由海洋蓝细菌完成的固氮为全球
海洋提供了约一半的生物可利用氮源，强烈影响着海洋生产力和对二氧化碳的储
藏。因此，研究其控制机制并预测其对全球变化的响应具有重要科学意义。过去
的研究主要关注“上行控制机制”（bottom-up control)，即光照、温度和营养盐
等环境因子对全球海洋生物固氮的控制。而“下行控制机制”（top-down control），
即浮游动物捕食固氮蓝细菌，也有可能影响海洋固氮。本论文从新的角度，结合
“上行” 和“下行”两个方面，系统研究海洋固氮的控制机制，以提高我们对
未来海洋固氮变化的预测能力。 
本论文首先使用单因子线性回归分析固氮蓝藻丰度、nifH 基因拷贝数、固
氮速率观测值分别与环境因子和浮游动物的关系；进而利用结构方程模型（SEM）
方法研究上行和下行两种控制机制对海洋固氮的相对重要性，及其之间的相互作
用；最后建立海洋固氮的理想机制模型，研究捕食对固氮速率以及对新固定氮循
环效率的影响。取得成果具体如下： 
1、单因子回归发现，海表温度、次表层最小溶解氧、表层沙尘沉降浓度和
表层向下的光辐射是控制海洋生物固氮的最主要因子；而浮游动物生物量与固氮
蓝藻丰度、nifH 基因拷贝数和固氮速率观测值有一定相关性，但是大部分相关
性较弱甚至统计上不显著，显示浮游动物捕食是否控制海洋固氮仍然是一个复杂
的问题。 
2、我们利用结构方程模型（Structural Equation Model, SEM）探明上行和下
行两种控制机制对海洋固氮的相对重要性。综合分析，基于已有的数据，确实发
现中型浮游动物对海洋表层的固氮束毛藻丰度有一定影响，但是未能看到其它水
体位置下浮游动物捕食对海洋固氮的影响；能量和营养盐（上行控制）可能才是
全球海洋生物固氮的主要控制机制。但是，已有的观测数据不足，造成本研究未
能将微型浮游动物和单细胞固氮藻加入SEM模型进行研究，使得研究未能得出明
确的结论。 
3、通过建立海洋固氮的理想机制模型，发现对固氮蓝藻捕食强的生态系统，
新固定氮大部分在系统内循环。而新初级生产力（或者输出生产力）与总初级
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 II 
生产力的主要贡献者是非固氮浮游植物，只有非固氮浮游植物捕食的改变才能
导致整个生态系统f-ratio（即新初级生产力与总初级生产力的比例）的显著变化；
而对固氮藻捕食的改变对f-ratio的影响较小。但是，捕食强的生态系统，营养盐
大部分在生态系统内部循环，固氮对初级生产力的促进效率相对高；反之，捕
食弱的生态系统，固氮对初级生产力的促进效率相对低。 
本研究的意义在于，研究海洋固氮的上行、下行控制机制，可以增进我们
对未来全球变化背景下海洋生态系统如何响应的认识；特别是通过与模型等手
段的结合，可以贡献于定量预测未来海洋固氮如何变化，及其带来的一系列海
洋生物和化学响应。当然，本论文尚是初步的尝试，观测数据也限制了研究的
成果；但是初步的结论已经显示了浮游动物捕食对全球海洋固氮的分布存在影
响的可能。 
综上所述，本研究初步发现能量和营养盐（上行控制）是全球海洋生物固
氮的主要控制机制，浮游动物捕食所导致的下行控制也在一定程度上影响海洋
固氮。但是由于现有观测数据不够充分，欲进行更为深入的研究，尚需野外和
实验室观测数据，特别是微型浮游动物和单细胞固氮蓝藻丰度及其捕食速率等
数据的进一步丰富。 
 
关键词：生物固氮；结构方程模型；上行控制机制；下行控制机制；浮游
动物捕食；f-ratio 
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Abstract 
 
Nitrogen is the basic nutrient element for all organisms. In most regions of the 
global ocean, the availability and supply of nitrogen often limit productivity and 
accumulation of the plankton’s biomass. Marine nitrogen fixation by marine 
cyanobacteria provides nearly half of the bioavailable nitrogen source to the global 
ocean, strongly affecting marine productivity and CO2 storage. Therefore, it is 
scientifically significant to study the control mechanisms for marine nitrogen fixation 
and forecast its response to the global change. Previous studies mainly focused on the 
“bottom-up control” of marine nitrogen fixation, i.e., the control of marine nitrogen 
fixation by the environmental factors such as light, temperature, nutrients, etc. 
However, the “top-down control”, the control of marine nitrogen fixation by the 
zooplankton predation, may also impact marine nitrogen fixation. In this thesis, I 
combine the bottom-up and the top-down controls, systematically illustrate the control 
mechanism of marine nitrogen fixation from a new perspective, aiming to improve the 
predictive ability for the change of marine nitrogen fixation in the future. 
Firstly, I test the relationship among the observed abundance of nitrogen-fixing 
cyanobacteria, nifH gene copies, nitrogen-fixing rates and the environmental factors 
and zooplankton abundance using univariate linear regression. Quadraticly, I use the 
structural equation model (SEM) to study the relative importance of bottom-up and 
top-down controls for marine nitrogen fixation and their interactions. Lastly, I 
establish an ideal mechanism model of marine nitrogen fixation to study the effects of 
predation on nitrogen fixation rate and the recycle efficiency of newly fixed nitrogen. 
The main findings are:  
1. Through univariate linear regression analysis, we find that the main 
environmental factors on the controls of marine nitrogen fixation are sea surface 
temperature, subsurface minimum dissolved oxygen, dust deposition, and light 
radiation. There are correlations between the zooplankton biomass and  the 
abundance of nitrogen-fixing cyanobacteria, nifH gene copy numbers and the nitrogen 
fixation rates, but most of the correlations are weak or even statistically insignificant. 
It is still a complex problem on whether zooplankton predation can effectively 
controls marine nitrogen fixation. 
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2. I study the relative importance of bottom-up control and top-down control for 
marine nitrogen fixation using the structural equation model (SEM). Based on the 
available data, the analysis only shows that the mesozooplankton have influence on 
the abundance of trichodesmium in the surface ocean. But the effects predation on 
marine nitrogen fixation under other circumstances are not seen. The main control 
factors of the global marine nitrogen fixation are energy and nutrient (bottom-up 
control). However, due to the lack of available data and not able to include the 
abundance of microzooplankton and unicellular diazotrophs in the SEM model, this 
study cannot make an exclusive conclusion. 
3. I establish an ideal mechanism model for marine nitrogen fixation, and find 
that in an ecosystem with strong predation, newly fixed nitrogen is mostly recycled. 
The main contributors to the new primary productivity (and export productivity) and 
total primary productivity are non-nitrogen-fixing phytoplankton. Only the change in 
predation on non-nitrogen-fixing phytoplankton growth will greatly mediate the 
f-ratio, i.e., the ratio of new productivity to total primary productivity. The change of 
the predation on diazotrophs only has little effect on f-ratio. In the ecosystem with 
strong predation, nutrients are mostly recycled in the ecosystem, so that the same 
amount of nitrogen fixation support more primary productivity, while in the 
ecosystem with weak predation the efficiency of nitrogen fixation in supporting 
primary productivity is low. 
The contribution of this thesis is that, the study of the bottom-up and top-down 
controls of marine nitrogen fixation can improve our understandings in how marine 
nitrogen fixation will respond to global change. Through contributing to other 
methods like numerical modeling, we can quantitatively predict how the marine 
nitrogen fixation will change in the future, and its consequences in biological and 
chemical changes. Nevertheless, this thesis is just a tentative trial, and the 
availability of observational data also limits its applicability. However, the 
prelimilary results show that it is possible that the predation from zooplankton can 
influence the global distribution of marine nitrogen fixation. 
In summary,  this research preliminarily finds that energy and nutrients 
(bottom-up control) are the main mechanism for the global marine nitrogen fixation. 
The top-down control from zooplankton predation also affects the marine nitrogen 
fixation to a certain extent. However, due to the lack of observation data, it should be 
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explored further with more field and laboratory data, particularly the abudance data 
of microzooplankton and unicellular diazotrophic bacteria. 
Key words: biological nitrogen fixation; structural equation model; bottom-up 
control; top-down control; predation of zooplankton; f-ratio 
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 1 
第 1 章 绪 论 
 
海洋生物群落生长、繁殖，与海洋环境发生着密切的联系，构成了海洋这
个复杂而又非常庞大的生态系统。调节着整个海洋生态系统平衡的营养元素主
要包括氮、磷、硅、铁等[1]，其中氮是海洋初级生产力的主要限制性营养元素
之一[2, 3]。氮元素具有比较多的形态和价态。在海洋中有无机态的（硝酸盐、亚
硝酸盐和铵盐）和有机态的（颗粒有机氮和溶解有机氮）,还有一些以（氮气、
一氧化二氮和氨）气态形式存在；其循环因而也远较磷、硅等循环复杂[4]。实
际上，氮循环也许是海洋所有生物地球化学循环中最复杂的[5]（图1-1 根据作
者原文修改）。研究海洋氮循环具有非常重要的科学意义。  
 
图1-1 海洋氮循环示意图[5] 
Fig.1-1 Schematic diagram of marine nitrogen cycle 
 
1.1 海洋中的氮营养盐 
1.1.1 海洋中的氮循环 
氮是自然界独一无二的元素，比大多数元素存在更多的化学形式[6]。氮的多
种多样的化学形式转换是海洋生物的新陈代谢的一部分，例如获得氮合成结构组
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件亦或是获得增长的能量。大多数的化学形态氮（硝酸盐、亚硝酸盐和铵盐）在
海洋中能被生物利用，但最丰富的化学形态氮（氮气）很难被生物利用。氮气与
其它形态氮的相互转化包括氮气转化成有机氮的固氮过程，以及在氧浓度低的情
况下将硝酸盐转化成氮气的反硝化过程。这两个过程是否平衡决定了海洋生物可
利用的氮的库存规模、并在很大程度上决定了海洋生产力。 
驱动海洋生态系统内部变化的主要引擎是海洋浮游植物在光照充足的海洋
上层（真光层，euphotic zone）通过光合作用将碳转化成有机物的过程。随着氮、
磷、铁等营养元素的被吸收和同化，大部分的有机物在真光层被呼吸消耗或再矿
化，但这些有机物的一小部分能够避免被再矿化而输出到黑暗的深层海洋（无光
带，aphotic zone）。在那里，它被再矿化回到无机营养盐。最后，这些无机营养
盐（对氮来讲，主要是硝酸盐）通过海洋环流和混合运回真光层，再次支持新的
生长[7]。 
 
1.1.2 海洋氮营养盐的来源与去除 
氮营养盐在某一自然海域有多种来源。物理过程输入的氮主要包括垂直混
合、水平输送和大气沉降。垂直混和: 在某些海区随着海水温度的变化和深度的
增加，温跃层消失或被破坏,沉入海洋深层的有机物再矿化产生的营养盐通过对
流扩散上升至真光层,成为这些地区浮游植物的营养盐主要来源之一,并影响着浮
游生物的季节变化。水平输运: 在沿岸、河口及陆架区域,河流输入、沿岸的污水
排放占营养盐输入的绝大部分,并通过潮汐、风、对流扩散等作用影响其分布。
大气沉降:主要包括大气氮干沉降和湿沉降两种方式。干沉降主要指通过降尘方
式，而湿沉降是指通过降雨、降雪的方式使氮返回水体。相对以上两种来源大气
沉降对营养盐的贡献要小得多（图1-2）。 厦
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